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要 約 

 作物の栽培においてもっとも多用される肥料は窒素肥

料である．戦後の“緑の革命”において，多量の窒素肥料

を投入することにより作物の生産は飛躍的に向上し，世界

人口の急激的な増加に対応することができた．その反面，

窒素肥料の利用は温室効果ガスの排出を促進することか

ら環境に悪影響をおよぼす．ダイズなどのマメ科植物は土

壌微生物である根粒菌と共生することにより大気中の窒

素分子を固定し利用する．陸上植物の進化の過程において

マメ科植物が根粒菌との共生能を獲得した機構を解明す

ることにより，持続的な循環農業に貢献できると考えられ

る． 

はじめに 

 1960 年に 30 億人であった世界人口は，2000 年には 60
億人に達し，2050 年には 90 億人になると推定されている．

20 世紀後半における人口爆発をささえたのは食料の大幅

な増産であり，これを可能にしたのはコムギおよびイネに

おける“緑の革命”であった．すなわち，品種改良により

草丈を短くし子実の重量の増加にともなう倒伏性を克服

したことにより，窒素肥料の過剰な施用に対応したことで

ある．ハーバー法の発明により窒素肥料の生産量は飛躍的

に増大したが，これにともない環境への負荷は増大した．

アンモニアの合成および尿素などの 2 次的な生産におい

て温室効果ガスが排出され，さらに，過剰な施肥により作

物に吸収されない窒素は河川および近海の富栄養化の原

因となり，これは水圏の酸素濃度の低下による生物の大規

模な死滅をひき起こす．また，農耕地において余剰な窒素

が硝化や脱窒をうけることにより，二酸化炭素のおよそ

300 倍の地球温暖化係数をもつ一酸化二窒素が発生する．

中長期的にみた農業活動の持続と環境保全のためには，収

量を担保しつつも窒素肥料の施用を低減することがもと

められる．このためには，品種改良による作物の窒素の利

用効率の向上や薬剤による硝化および脱窒の抑制，緩効性

の肥料を利用した窒素の施肥技術の改善などがあげられ

るが，抜本的かつ効率的な解決策として，共生細菌による

生物学的な窒素固定の利用が考えられる．生物学的な窒素

固定は一部の原核生物のみにみられ，ニトロゲナーゼのは

たらきにより大気中の窒素分子をアンモニアに変換する．

すなわち，共生的な窒素固定を利用することにより窒素肥

料への依存から脱却することが可能になり，したがって，

窒素肥料の施用にかかわる温室効果ガスの排出を大幅に

削減することにつながる． 
 窒素固定細菌との明確な共生の知られている種はかぎ

られており，根粒における細胞内共生は，窒素固定クレー

ドとよばれる進化的に単一の分類群（すなわち，単系統群）

に属する種のみにみられる 1)．窒素固定クレードはマメ目，

ブナ目，ウリ目，バラ目に分類され，それぞれの分類群に

根粒共生能が認められる（図 1）．しかしながら，その系

統的な分布は不均一であり，マメ目ではマメ科に属する種

に普遍的に根粒共生がみられるのに対し，ウリ目，ブナ目，

バラ目には根粒共生のみられる種は少ない．また，マメ科

植物はグラム陰性細菌である根粒菌と共生するのに対し，

ほかの窒素固定クレードの植物は，根粒菌と共生するバラ

目の Parasponia 属を除き，グラム陽性細菌である放線菌

の Frankia 属細菌と共生する（Frankia 属細菌の宿主を

アクチノリザル植物とよぶ）． 
 このように，根粒共生は窒素固定クレードに散見される

ことなどから，根粒共生は窒素固定クレードにおいて複数

回にわたり独立して進化したと考えられる 2)．定量的な系
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統解析によるとこの進化は独立しておよそ 8 回起こった

が，進化の起因となる形質の獲得（プレディスポジョショ

ン）は窒素固定クレードの基部において 1 回のみ起こった

とされる 3)．つまり，窒素固定クレードにおけるプレディ

スポジョションが根粒共生の前提条件になったのである．

いい換えると，根粒における窒素固定細菌との細胞内共生

は収斂進化の側面があり，同様の機能を異なった遺伝子が

担う場合がある．逆に，プレディスポジションにもとづく

進化は遺伝的な制約により相同遺伝子を利用している可

能性が高い．そこで，プレディスポジションの起因になる

遺伝子の進化について明らかにされれば，そののちに起こ

った根粒共生の進化についての洞察も得られると想定さ

れる．さらに，根粒共生における相同性および相似性を遺

伝子レベルで解析しその進化を理解することにより，窒素

固定クレードとは系統的に離れた主要穀物であるイネ，コ

ムギ，トウモロコシに根粒共生能を付与することが可能に

なると考えられる．このレビューにおいては，マメ科のモ

デル植物ミヤコグサ（Lotus japonicus）およびタルウマ

ゴヤシ（Medicago truncatula）において明らかにされた

根粒の形成にかかわる遺伝子を軸として，窒素固定クレー

ドにおける根粒の形成の進化について考察する． 

1． 菌根共生と根粒共生 

 コケ植物やシダ植物を含む陸上植物の 7 割以上の種は，

近年になり確立されたグロムス門に属する真菌であるア

ーバスキュラー菌根菌と共生する 4)．宿主の系統関係から

植物の陸上化にともない共生が確立されたと考えられて

おり，すでに 4 億年以上まえの化石においてアーバスキュ

ラー菌根菌が感染したと考えられる構造が認められる 5)．

窒素固定細菌との共生とは対照的に，アーバスキュラー菌

根菌は根圏に発達させた外生菌糸のはたらきにより宿主

に水分やミネラル，とくにリンを供給する． 
 アーバスキュラー菌根菌との共生の起源が古いこと，お

よび，共生の宿主特異性が低いことから，宿主のもつ共生

遺伝子は陸上植物に広く保存されていると考えられる．マ

メ科のモデル植物の研究において明らかにされたアーバ

スキュラー菌根菌との共生に必要な主要な遺伝子は，イネ

とアーバスキュラー菌根菌との共生にも必要であること

が遺伝学的に立証されている 6-9)．逆に，アーバスキュラ

ー菌根菌との共生能を失ったアブラナ科の植物などでは

これらの遺伝子が多く失われていることから，これらの遺

伝子は共生に特異的な機能を保持していると考えられる

10)．これらの遺伝子はマメ科植物においてはアーバスキュ

ラー菌根菌との共生のみならず根粒菌との共生にも必要

であり，根粒共生を開始するための細胞内シグナル伝達経

路である共通共生経路を構成する共通共生遺伝子である

4)（ここで“共通”というのは，菌根共生と根粒共生との

あいだにおける遺伝的な共通性のことである）．興味深い

ことに，イネの共通共生遺伝子は，程度の差こそあれ，基

本的にマメ科植物における根粒共生においても機能する

6,9,11-14)．したがって，根粒共生の進化をへていない窒素固

定クレード以外の種においても共通共生遺伝子の機能は

保存されている．逆の見方をすると，根粒共生の進化にお

いて共通共生遺伝子は進化していないことになる．実際に，

マメ科植物とは独立して根粒共生能を獲得したと考えら

れるアクチノリザル植物においても同様に，共通共生遺伝

子はアーバスキュラー菌根菌との共生のみならず根粒の

形成にも必要であることが示されている 12,15,16)．以上のこ

とから，窒素固定クレードにおける根粒共生の進化は，す

でに確立された菌根共生における機構（すなわち，共通共

生経路）をそのまま利用したと考えられる 17)． 
 根粒菌との共生において共通共生経路のはたす役割は，

根の表皮における根粒菌の感染および皮層における根粒

原基の形成の誘導である．これに対して，アーバスキュラ

ー菌根菌との共生において共通共生経路のはたす役割は，

表皮における付着器からの内生菌糸の形成および皮層に

おける内生菌糸の侵入の前段階である細胞質の再構成で

ある 4,18-21)．すなわち，共通共生経路はそれを構成する遺

伝子のみならず，その機能においても根粒共生と菌根共生

とのあいだで相同であるといえる（図 2）．したがって，

共通共生遺伝子は根粒共生の進化において重要な役割を

はたしたものの，進化の直接の起因とは考えにくい．すな

わち，根粒共生におけるプレディスポジョションを明らか

にするためには，共通共生経路以外の因子が共生において

はたす役割をみていく必要がある． 

2． 宿主による共生シグナルの受容 

 根粒菌との共生では，共通共生経路の上流において根粒

菌の分泌する共生シグナルである Nod 因子の受容が機能

する．Nod 因子はアシル基の付加された短鎖キチンオリゴ

糖（LCO）であり，根粒菌の種により，キチンオリゴ糖の

重合度（3～5 糖），非還元末端に付加されたアシル基の鎖

 

図 1 窒素固定クレードにおける根粒共生の分布 

それぞれのクレード（目）において，根粒共生の認められる割

合を属レベルおよび種レベルで示した． 
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長および不飽和度，還元末端および非還元末端の修飾基に

違いがあり，根粒菌の宿主特異性を決定する要因のひとつ

になっている 22)．Nod 因子は宿主の根の表皮の細胞膜に

局在する 2 種の LysM 型受容体キナーゼ（ミヤコグサ

NFR5/タルウマゴヤシ NFP，および，ミヤコグサ NFR1/
タルウマゴヤシ LYK3）により受容されると考えられてい

る 23-26)．この受容体はヘテロマーを形成しており 27-29)，

NFR5/NFP の LysM ドメインの多様性はさきに述べた宿

主特異性を決定している 30,31)．NFR1 は NFR5 と同様に

生理学的な活性濃度の Nod 因子と結合する 32,33)．

NFR1/LYK3 は自己リン酸化活性を示すのに対し，

NFR5/NFP には自己リン酸化活性が失われているため，

受容体の相互作用が共通共生経路にいたるシグナル伝達

において重要であると考えられる 25,27)． 
 アーバスキュラー菌根菌は多核で遺伝学的な手法が確

立されていないこともあり，その共生シグナルは長いあい

だ未知であったが，最近になり，アーバスキュラー菌根菌

が Nod 因子に類似した構造の複数の化合物を分泌するこ

とが示された 34)．興味深いことに，この化合物（Myc-LCO）

はタルウマゴヤシにおいてアーバスキュラー菌根菌の感

染を促進するのみならず，側根の発達を促進する 34)．側

根の発達は Nod 因子によっても促進されるが，この促進

は共通共生経路に依存するのみならず，Nod 因子の特異的

な受容体として考えられてきた NFP にも依存する 34,35)．

しかしながら，イネにおけるアーバスキュラー菌根菌ある

いはアーバスキュラー菌根菌の胞子の浸出液による側根

の発達の促進は共通共生経路に依存しないこと 36,37)，アー

バスキュラー菌根菌の感染に NFP は必要とされないこと

などから 38,39)，Myc-LCO のみがアーバスキュラー菌根菌

の共生応答に必要とされるかどうかについては疑問の余

地がある． 
 NFR5/NFP はマメ亜科における全ゲノム重複により生

じており 40,41)，その Parasponia 属におけるオーソログは

根粒共生および菌根共生の両方に関与することから 42)，

タルウマゴヤシやミヤコグサなどのマメ亜科では重複し

たパラログの一方（すなわち，NFR5/NFP）が Nod 因子

の受容体として進化し，もう一方（アーバスキュラー菌根

菌の接種により遺伝子の発現が誘導される LYS11/LYR1）
が Myc-LCO の受容体として機能を分担した可能性があ

る 40,42)（図 3）．マメ科の基部においてマメ亜科と分岐し

た ジ ャ ケ ツ イ バ ラ 亜 科 の ヤ マ ウ ズ ラ エ ン ド ウ

（Chamaecrista fasciculata）においてはマメ亜科にみら

れた全ゲノム重複が認められず 41)，Parasponia 属と同様

に NFR5/NFP のオーソログは単一の遺伝子にコードされ

ており 42)，根粒共生がみられることから，この遺伝子が

根粒共生および菌根共生の両方に関与しているかどうか

は興味深いところである．なぜならば，Parasponia 属や

ヤマウズラエンドウにおいて NFR5/NFP のオーソログが

根粒菌およびアーバスキュラー菌根菌に由来する異なる

分子種の LCO を受容することにより，マメ亜科（ミヤコ

グサ，タルウマゴヤシ，エンドウ）においてみられた Nod
因子の構造に特異的な認識は起こらず 43)，これはすなわ

ち，窒素固定クレードのみならず，潜在的にはアーバスキ

ュラー菌根菌の宿主の全般において根粒菌（に由来する共

生シグナル）を認識できることになるからである．実際に，

被子植物には根粒共生とは独立に LCO の受容体が存在す

ると考えてもよい報告もあり 44)，LCO の機能とその受容

についてはさらなる研究が必要である． 
 一方，Nod 因子とは異なり修飾基の付加されていない短

鎖キチンオリゴ糖（4～5 糖）がアーバスキュラー菌根菌

の共生シグナルとして認識され共通共生経路の活性化に

つながるという報告もある 45,46)．この応答には NFP ある

いは NFR1/LYK3 は関与しないこと 39,45,46)，そもそも，

NFR5 および NFR1 の短鎖キチンオリゴ糖に対する結合

能は低いことから 32,33)，Nod 因子の受容体とは別の受容

体（複合体）が重要であると考えられる．ごく最近になり，

 

図 2 根粒共生と菌根共生の感染の過程における相同性 

（a）根粒菌による根粒共生．根粒菌は屈曲した根毛につつまれるように増殖し（マイクロコロニー），そこから宿主に由来する構造

である感染糸が伸長する．根粒菌は感染糸の内部において増殖しながら感染する．感染糸の通り道は前感染糸により決定され，皮層

内層において細胞分裂が開始される． 

（b）アーバスキュラー菌根菌による菌根共生．外生菌糸が宿主の表皮と接触することにより付着器が形成され，そこから内生菌糸

が発達する．内生菌糸の通り道は前侵入装置により決定され，皮層内層において樹枝状体の発達に必要な細胞内構造が誘導される． 
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キチンオリゴ糖（6～8 糖）の認識に関与する LysM 型受

容体キナーゼである CERK1 がアーバスキュラー菌根菌

の共生にも影響することが明らかにされた 39,47)．このキチ

ンオリゴ糖は植物病原性の真菌を認識する際のエリシタ

ーとして作用するが，CERK1 は植物病原細菌に由来する

エリシターとしてのペプチドグリカンの受容にも関与し

ていること，キチンオリゴ糖に対する結合能は高くないこ

となどから，実際の受容体ではなく受容体と相互作用する

アダプターとして機能していると考えられている 48)．現

在のところ，CERK1 が Myc-LCO あるいは短鎖キチンオ

リゴ糖のどちらの認識に関与しているかは不明であるが，

エリシターの認識と同様にアダプターとしてはたらいて

いる可能性もある． 
 マメ科植物以外の LysM 型受容体キナーゼのうち，マメ

科植物の NFR1/LYK3 にもっとも相同性の高いものは

CERK1 であるが，マメ科においては CERK1 の遺伝子重

複により 3 つのクレードが形成されており，そのうちのひ

とつが Nod 因子の認識に，もうひとつがキチンオリゴ糖

の認識に関与していると考えられている 49)（図 3）．
NFR1/LYK3およびCERK1のキナーゼドメインは保存さ

れており，実際に，ドメインスワップにより NFR1 のキ

ナーゼドメインを CERK1 のキナーゼドメインと代替す

ることができる 47,49)（ただし，アーバスキュラー菌根菌と

の共生のみられる植物に由来する CERK1 のみ）．このこ

とは，CERK1 の下流および NFR1 の下流が共通共生経路

として保存されており，相互作用の影響によりキナーゼド

メインに対する負の選択圧がみられることを示唆してい

る 49)．NFR5/NFP と同様に，Parasponia 属の CERK1
はアーバスキュラー菌根菌との共生のみならず根粒菌と

の共生にも重要であるのか，今後の解析が待たれる． 
 以上を総合すると，アーバスキュラー菌根菌の共生に関

与する共生シグナルの受容については不明な点が多いも

のの，受容体として LysM 型受容体キナーゼの関与してい

ることは確からしい．また，それらの少なくとも一部につ

いてはマメ科植物における Nod 因子の受容に進化したと

想定される．しかしながら，マメ科植物における根粒共生

とは独立に進化した，アクチノリザル植物の根粒共生にお

ける共生シグナルについては，主要な Frankia 属細菌の

ゲノム情報においては LCO を合成する遺伝子がみあたら

ないことからも 50,51)，根粒共生における LysM 型受容体

キナーゼの進化は根粒菌に特異的であってプレディスポ

ジョションの要因とは考えにくい．つまり，マメ科植物に

おける共生シグナルの受容とアクチノリザル植物におけ

る共生シグナルの受容は収斂進化の結果であると考えて

よいだろう． 

3． 硝酸応答と根粒の形成 

 共通共生経路の下流では根粒の形成に必要な遺伝子の

転写が活性化され，多くの遺伝子の発現が誘導されている．

これまでに，マメ科のモデル植物において根粒の形成のみ

に関与する転写因子様のタンパク質がいくつか遺伝学的

に同定されてきたが，機能欠失変異により根粒の形成の最

初の兆候である皮層細胞の分裂が誘導されない遺伝子は

NIN 遺伝子のみである．したがって，根粒共生の進化に

おけるプレディスポジションの実体として NIN 遺伝子は

有力な候補になる．NIN は DNA 結合ドメインである

RWP-RK をもち，NIN 遺伝子は根粒原基の形成の開始に

必要な遺伝子のなかでは唯一，根粒菌の接種によりすみや

 

図 3 窒素固定クレードにおける LysM 型受容体キナーゼの進化 

マメ亜科における全ゲノム重複により，マメ亜科には NFR5/NFP および LYS11/LYR1 という 2 種類のパラログが存在する．一方，

ジャケツイバラ亜科などには遺伝子重複はみられない．マメ科の基部における 2 回にわたる遺伝子重複により，CERK1 から

NFR1/LYK3 が生じた． 
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かかつ顕著に発現が上昇する 52-55)．NIN 遺伝子を過剰に

発現させると根粒菌の存在にかかわらず根粒様の構造が

形成されることから，NIN は共通共生経路の下流で機能

する根粒の形成におけるマスターレギュレーターである

と考えられる 56)． 
 NIN は根粒の形成に特異的な転写因子であると考えら

れているが，そのホモログである NLP は（少なくとも）

被子植物において広く保存されている 57-59)（図 4）．NLP
は 3 つのサブファミリーに分類され，NIN は NLP1 クレ

ードに属する 57,59)．興味深いことに，NLP1 はバラ類およ

びキク類を含む真正双子葉類の基部において分岐してお

り，その NIN サブクレードは窒素固定クレードに属する

種のみならず，バラ類およびキク類の全般においてホモロ

グが認められる 59)．根粒共生は窒素固定クレードのみに

みられることから，真正双子葉類の基部において根粒共生

のプレディスポジョションが獲得されたとは考えにくく，

NLP1からNINが進化した過程においてNINは別の機能

を進化させていたと想定される．NLP の機能はその命名

からしばらくのあいだ知られていなかったが 57)，最近に

なり，硝酸応答のマスターレギュレーターであることが明

らかにされた 60,61)．シロイヌナズナのゲノムには 9 つの

NLP のホモログが認められるが，そのうち，NLP3 クレ

ードに属するシロイヌナズナ NLP7 の遺伝子欠損は窒素

欠乏の表現型を示し 62)，硝酸のシグナル伝達および同化

に関係する多くの遺伝子の転写制御領域に結合すること

が示された 60)．シロイヌナズナ NLP7 以外のホモログに

ついても硝酸応答配列に結合することが明らかにされて

いる 61)．興味深いことに，硝酸応答配列は NIN が結合す

るシス配列と相同性を示し，実際に，NIN は硝酸応答配

列と結合することから，NIN を含む NLP ファミリーにお

いて DNA 結合ドメインである RWP-RK は機能的に保存

されていると考えられる 63,64)．ところが，根粒の形成は硝

酸により抑制され，また，根粒菌が感染しても主要な硝酸

応答遺伝子の発現は誘導されないことから，硝酸応答を正

に制御する NLP と根粒の形成を正に制御する NIN は転

写制御領域への結合に対し拮抗的に作用しているのかも

しれない 64)． 

 根粒の形成（根粒菌の感染）はさらなる根粒の形成を負

に制御する 65)．これは植物の生存戦略からみると合理的

であり，必要以上に根粒を形成することはそれだけ光合成

産物を消費することになり宿主に負担が生じる．実際に，

このフィードバックが破綻した変異体においては根粒菌

の感染に依存して，とくに地上部の生育がいちじるしく阻

害される 66)．同様に，十分な硝酸が得られる条件では根

粒における窒素固定も必要ないことから，硝酸による根粒

の形成の抑制も合理的である．根粒菌による根粒の形成の

抑制にもまた NIN が関与している．根粒菌が感染すると

NINのもつ転写活性によりCLEペプチドをコードする遺

伝子の発現が誘導される 67)．ここには 2 種類の CLE ペプ

チドが関与するが，そのうちのひとつの発現は硝酸によっ

ても誘導される 68)．生成した CLE ペプチドは地上部へと

輸送されLRR型受容体キナーゼHAR1のリガンドとして

はたらく 69)．HAR1 の下流において地上部におけるサイ

トカイニンの合成が促進され，最終的に根における根粒の

形成を抑制する 70)． 
 ミヤコグサ HAR1 はシロイヌナズナ CLV1 のオーソロ

グであり，CLV1 は CLE ペプチドである CLV3 を認識す

ることにより茎頂分裂組織の大きさを負に制御する．側根

の形成における硝酸応答には CLV1 が関与しており 71)，

HAR1 による根粒の形成の制御も硝酸応答から進化した

のかもしれない．実際に，さきに述べたように HAR1 は

硝酸に依存して根粒の数を負に制御するほか，側根の数も

負に制御する 66)．そもそも，硝酸応答は側根の形成の制

御に重要な役割をはたしており 72)，たとえば，シロイヌ

ナズナ NLP7 は側根の形成にも影響する 62)．また，シロ

イヌナズナにおいて，硝酸の欠乏により発現が誘導される

CEP1 ペプチドに結合する LRR 型受容体キナーゼ CEPR
は，側根の形成を負に制御する 73)．同様の関係はタルウ

マゴヤシにも存在するが，根粒の形成は正に制御されるこ

とから側根の形成と根粒の形成とが拮抗する関係になっ

ている 74,75)． 

4． 側根の形成と根粒の形成 

 以上に述べたように，根粒の形成のマスターレギュレー

ターである NIN は硝酸応答のマスターレギュレーターで

ある NLP から進化し，硝酸応答は側根の形成と密接な関

係のあることから，根粒の形成の進化において NLP が制

御する側根の形成プログラムを部分的に流用した可能性

がある 59)．したがって，NIN が転写を制御する下流の遺

伝子のなかに側根の形成に関与する遺伝子があってもお

かしくない． 
 NIN は NF-Y のサブユニットをコードする NF-YA1 遺

伝子および NF-YB1 遺伝子の発現を正に制御する 56)．

NF-Y は CCAAT ボックスに結合する転写因子であり，こ

れらの遺伝子を過剰に発現させると皮層の細胞分裂が促

進されるとともに異常な側根の形成が誘導される 56)．逆

 

図 4 被子植物における NLP の進化 

NLP は単子葉および真正双子葉とも NLP1～NLP3 のクレー

ドに分類される．NLP1 はさらに真正双子葉の基部において

NLP1 と NIN に分岐した． 
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に，NF-YA1 遺伝子の発現を抑制すると根粒の形成が阻害

される 56,76)．マメ科においては NF-YA1 の属するクレー

ドが重複しており 77)，NF-YA1 のパラログは根粒において

は発現が誘導されない 78)．マメ科植物の NF-YA1 のシロ

イヌナズナにおけるオーソログは側根の形成に関与する

ことから 79)，マメ科植物においては側根の形成に関与し

ていた NF-Y の遺伝子重複により生じたパラログが，新規

に NIN の制御をうける転写制御領域を獲得し根粒の形成

に関与するようになった可能性がある．実際に，アクチノ

リザル植物であるグラウカモクマオウ（Casuarina 
glauca）においては，NIN の発現を抑制することにより

根粒の形成が阻害されるものの，マメ科植物とは異なり根

粒において発現する NF-YA1 遺伝子および NF-YB1 遺伝

子のホモログの発現には影響しない 55)．このことは，NIN
による NF-Y の発現制御機構はマメ科植物の根粒に特徴

的であることを示唆している．根粒の形態を比較すると，

アクチノリザル植物の根粒は側根に類似しており（図 5），
根粒の形成の過程からみても側根の変形したものだと考

えられている 80)．一方，マメ科植物の根粒は，内部の構

成はアクチノリザル植物の根粒に類似しているものの，維

管束の構成および形成の過程は大きく異なる 51)．したが

って，アクチノリザル植物の根粒はマメ科植物の根粒とは

相似であり，つまり，収斂進化の結果であると考えられる 2)． 

おわりに 

 以上のことから，マメ科植物における根粒の形成は，進

化の過程において複数の制御機構をモジュールとして獲

得したことにより成立したと考えられる．その中心と考え

られるのが転写因子 NIN であり，動物における形態形成

の進化と同様に 81)，遺伝子重複などによる転写因子の新

規の機能の獲得とともに，その上流および下流における転

写制御領域の新規の獲得がモジュールの再結線をうなが

した結果，新規の器官である根粒の進化につながったと考

えられる 59)． 
 筆者らは，結論として，根粒共生のプレディスポジョシ

ョンにおいて重要なはたらきをした実体は NIN だと想定

している．すでに議論したとおり，Nod 因子の受容に関与

する LysM 型受容体キナーゼは，その由来が菌根共生だと

しても主要な Frankia 属細菌が Nod 因子を合成しないこ

とから除外される．また，アーバスキュラー菌根菌との共

生にも必要な共通共生遺伝子は，陸上植物に広く保存され

ていることから対象外である．したがって，現時点で考え

られるのは NIN のみであり，マメ科植物あるいはアクチ

ノリザル植物を問わず NIN は根粒の形成において重要で

あることから，その下流において誘導される根粒の形成プ

ログラムはマメ科植物とアクチノリザル植物とでは一部

が異なると考えられるものの，共通共生経路が NIN を含

む転写制御機構を獲得したことが鍵であると結論される．

NINの祖先型であるNLPは硝酸応答のマスターレギュレ

ーターであり，さきに述べたように，側根の形成は硝酸に

よっても制御され，根における NIN の下流の形態形成プ

ログラムは NLP の形態形成プログラムと類似している可

能性がある．マメ科植物においては側根の形態形成プログ

ラムを NF-Y の獲得をつうじ新たに転用したことにより，

新規の器官である根粒の形成につながったのではないだ

ろうか． 
 窒素固定クレードの進化はおよそ 1 億年まえに起こっ

たと考えられているが，根粒共生の進化は 6 千万年まえよ

り以前にはさかのぼらない 2)．したがって，少なくとも 4
千万年のあいだ，窒素固定クレードの祖先種は根粒共生を

進化させるポテンシャル（すなわち，プレディスポジョシ

 

図 5 側根，アクチノリザル植物の根粒，マメ科植物の根粒の比較 

（a）側根．先端に根冠をもち，主根から中央維管束が分岐している．分裂組織がみられる． 

（b）アクチノリザル植物の根粒．側根と同様に，中央維管束が形成される．分裂組織がみられる．窒素固定細菌が宿主細胞に感染

する感染領域，宿主細胞に取り込まれた窒素固定細菌が共生的な窒素固定を起こす窒素固定領域，宿主細胞の窒素固定細菌が宿主に

より分解される老化領域に区分される． 

（c）マメ科植物タルウマゴヤシの根粒．周辺維管束が形成される．分裂組織がみられる．感染領域，窒素固定領域，老化領域に区

分される．マメ科植物でもミヤコグサの根粒においては，分裂組織は根粒の形成の初期に消失し，窒素固定領域のみで領域の区分が

みられない． 
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ョン）は獲得していたものの，実際に根粒共生を進化させ

ることはなかったことになる．すなわち，プレディスポジ

ションの役割は根粒共生ではない未知の形質において重

要な役割をはたしていたことになる．しかしながら，さき

にも述べた定量的な系統解析によると，根粒共生のプレデ

ィスポジションは窒素固定クレードにおいて 17 回失われ

ていると予測されている 3)．このことは，窒素固定クレー

ドの放散においてプレディスポジションは重要であった

ものの，そののち，なんらかの（環境）要因の変化により

多くの窒素固定クレードではプレディスポジションに対

する選択圧が低下し，結果として，根粒の形成の進化能を

失ったのだろう．プレディスポジションの喪失と現生種の

生理環境とを比較することにより，プレディスポジョショ

ンの本質にせまることが可能かもしれない 82)． 
 根粒共生は，ここで述べた根粒の形成のほか，根粒菌の

宿主への感染と細胞への取り込み（細胞内共生），共生的

な窒素固定，というおおまかには 3 つの段階にその過程を

分けることができ，それぞれの段階において，遺伝子導入

などによる検証をふまえた合成生物学的なアプローチに

より主要穀物における再構成が可能であると考えている．

根粒の形成については近年の分子遺伝学の成果から概略

がつかめているが，根粒菌の感染および細胞内共生と共生

的な窒素固定についてはさらなる知見が必要である．今後，

イネ科植物における根粒形成の再構成と並行して，マメ科

のモデル植物において根粒菌との共生の全貌を分子遺伝

学的に明らかにすることが重要である． 
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